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摘 要 通过根系施加脱落酸( ABA)合成抑制剂钨酸钠，研究盐胁迫( 150 mmol·L－1 NaCl)
下菊芋根系 ABA信号对根系 Na+转运、叶片 Na+积累和光系统Ⅱ( PSⅡ) 的影响。结果表明:
钨酸钠抑制盐胁迫下根系 ABA 合成，降低根系 Na+外排，提高根系 Na+向叶片的转运系数。
盐胁迫增加叶片 Na+含量，没有影响叶片膜脂过氧化、PSⅡ反应中心蛋白合成和 PSⅡ最大光
化学效率( Fv /Fm) 。根系 ABA合成受抑制，显著增加盐胁迫下叶片 Na
+积累，加剧叶片膜脂
过氧化，损伤 PSⅡ反应中心蛋白，显著降低 Fv /Fm，诱发 PSⅡ光抑制。总之，盐胁迫下菊芋根
系 ABA信号诱导根系 Na+外排，抑制 Na+向地上部转运，有利于减少叶片 Na+积累，防御 PSⅡ
氧化损伤。
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Abstract: The effects of root abscisic acid ( ABA) signal on Na+ transport and photosystem Ⅱ
( PSⅡ) in Jerusalem artichoke ( Helianthus tuberosus) under salt stress ( 150 mmol·L－1 NaCl)
were examined by applying ABA synthesis inhibitor sodium tungstate to roots． Sodium tungstate
inhibited ABA synthesis in roots，reduced root Na+ efflux，and increased the efficiency of Na+ trans-
port from roots to leaves under salt stress． Salt stress increased leaf Na+ content and did not affect
leaf membrane lipid peroxidation，PSⅡ reaction center protein and PSⅡ maximum photochemical
efficiency ( Fv /Fm ) ． The inhibition on root ABA synthesis significantly increased leaf Na
+ accumu-
lation，aggravated leaf membrane lipid peroxidation， impaired PSⅡ reaction center protein，
decreased Fv /Fm，and induced PSⅡ photoinhibition． In conclusion，root ABA signal was beneficial
to reducing leaf Na+ accumulation and preventing PSⅡ oxidative damage by inducing root Na+ efflux
and inhibiting Na+ transport to the aerial part in H． tuberosus under salt stress．
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土壤盐渍化是抑制作物生长和产量形成的环境
胁迫因素。盐胁迫通过渗透胁迫和离子毒害作用扰
乱植物生理代谢，加速活性氧生成，诱发氧化胁迫，
损伤细胞内膜脂、蛋白质等生物大分子［1－2］。盐胁
迫下，Na+作为主要的毒害离子比渗透胁迫更容易
造成植物不可逆的伤害，植物可以通过调控 Na+运
移和分布防御离子毒害［3］，这也是适应盐胁迫的关
键防御机制。
不同于碱蓬( Suaeda glauca) 等肉质化盐生植物
和柽柳( Tamarix chinensis) 等泌盐植物，拒盐植物通
过抑制根系 Na+吸收，阻碍 Na+向地上部运输，减少
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叶片 Na+积累，从而减轻对光合机构和光合作用的
毒害作用，适应盐胁迫［4］。Na+以自由扩散的方式
通过细胞膜的非选择性离子通道进入根细胞，根细
胞膜上分布有 Na+ /H+反向转运体，消耗能量将 Na+
主动排出体外。研究证实，盐胁迫能够促进拒盐植
物根系 Na+外排，耐盐植物品种比盐敏感品种具有
更高的根系 Na+外排能力，还能更有效地阻碍 Na+向
地上部运输，保证叶片积累较少的 Na+，维持较高的
光合性能［5－7］。
脱落酸( ABA) 是一种植物响应逆境胁迫的重
要激素，能够敏锐地感知外部胁迫信号，并诱导植株
的抗逆生理响应。盐胁迫下 ABA 信号能够通过调
节叶片气孔开度，抑制蒸腾作用，减少水分散失，还
参与诱导抗氧化活性以及渗透调节物质合成［8－9］。
研究报道，盐胁迫下根细胞钙离子、过氧化氢和一氧
化氮作为信号物质参与调控根系 Na+外排［10－11］。
但是，盐胁迫下 ABA信号在调控植物根系 Na+外排
和向地上部转运中的作用仍不明确。
菊芋( Helianthus tuberosus) 又名洋姜，其地下块
茎富含多糖，广泛应用于功能性食品、药物和保健品
的生产。菊芋具有一定的耐盐能力，可用于滨海边
际土地的开发利用。研究表明，盐胁迫可导致菊芋
叶片光合作用的气孔限制，氧化损伤，叶绿素损失和
ABA积累［12－14］。目前，仍不清楚盐胁迫下菊芋根系
的 ABA信号是否参与调控 Na+转运，以及防御 Na+
对光合作用毒害的作用机理。本研究在菊芋根部施
用 ABA合成的专一性抑制剂，分析盐胁迫对菊芋根
系 Na+外排、Na+向叶片的转运系数以及 PSⅡ的影
响，揭示菊芋根系 ABA 信号防御离子毒害的作用，
为在盐碱地种植菊芋提供科学参考。
1 材料与方法
1. 1 材料培养与处理
将菊芋块茎种植在装有细沙的有孔塑料盆( 外
径 10 cm，高 13．5 cm) 中，底端垫塑料托盘，于人工
气候室中培养。昼 /夜温度和湿度分别为 25 ℃ /
18 ℃和 70%，光暗周期为 12 h /12 h，光强为 400
μmol·m－2·s－1。块茎发芽后，每天用 Hoagland 营
养液( pH 5．7) 浇灌。生长一个月后，选择健康且长
势一致的苗子分为 4组，每组 5个重复植株:未经钨
酸钠预处理且不进行盐胁迫的植株( CK) 、经钨酸钠
预处理后不进行盐胁迫的植株、未经钨酸钠预处理
但进行盐胁迫( 150 mmol·L－1NaCl) 的植株、经钨酸
钠预处理且进行盐胁迫( 150 mmol·L－1 NaCl) 的植
株。盐处理前 1 d，将 ABA 合成的专一性抑制剂钨
酸钠( 1 mmol·L－1 ) 加入营养液后浇灌植株。营养
液中加入 NaCl用于盐处理，每天递增 50 mmol·L－1
到达处理浓度( 150 mmol·L－1 ) 后，再持续处理 4 d。
每天更换一次溶液，更换溶液之前，用营养液充分淋
洗基质，避免盆内盐分累积。选取最新全展的叶片
用于各项生理指标测定。
1. 2 测定菊芋叶、根 Na+的含量以及 Na+向叶片的
转运系数
将 25 mL去离子水加到含有 0．1 g 干样的带塞
试管中，煮沸 2 h，冷却后过滤到 50 mL的塑料瓶中，
滤液用去离子水稀释 50倍，用原子吸收分光光度计
( TAS-990，北京) 测定 Na+含量，并计算根系 Na+向
叶片的转运系数= ( 整株叶片重量×叶片 Na+含量) /
( 根系重量×根系 Na+含量) ［6］。
1. 3 MDA、H2O2和 ABA含量的测定
将 0． 5 g 新鲜叶片在液氮下研磨，并于 5 mL
0．1% 三 氯 乙 酸 ( TCA ) 中 匀 浆，离 心 ( 12000
r·min－1、10 min) 留上清液。将 0．5 mL 上清液、0．5
mL磷酸钾缓冲液( 10 mmol·L－1，pH 7．0) 和 1 mL
KI( 1 mmol·L－1 ) 混合，测定 390 nm的吸光度，计算
H2O2含量
［15］。通过硫代巴比妥酸显色法测定丙二
醛( MDA) 含量，反映脂质过氧化程度［16］。
参照 Lopez-Carbonell 等［17］的方法，将 0．5 g 根
在液氮下研磨，随后在 3 mL 含有 0．1%乙酸的 80%
甲醇中匀浆，离心( 12000 r·min－1，10 min，4 ℃ ) 留
上清液，上清液用 0．45 μm 聚四氟乙烯膜过滤，将
10 μL 滤液注入高效液相色谱-质谱联用仪 ( Ther-
mo，Waltham，MA，USA) 中。色谱柱为 Hypersil C18
柱( 4．6 mm×150 mm; 粒径，5．0 μm) ，流动相为含
0．1%乙酸( HCO2H) 的水( A) 和含 0．1% HCO2H 的
甲醇( MeOH) ( B) 。应用梯度洗脱程序: 2 min，30%
A; 20 min，100% A。质谱条件: ESI 源负离子扫描，
多反应监测( MＲM) ，离子源条件为干燥气温度 350
℃，干燥气流量 10 L·min－1，最优碎裂电压均为 105
V，最优碰撞能量为 30 V。由于许多化合物具有相
同的分子量，因此需要MS /MS方法通过鉴定母体质
量和特殊的离子来选择性地监测植物提取物中的
ABA。本研究中，MS /MS 方法通过监测 263 /153 转
变来定量 ABA，并且使用已知浓度的标准品绘制的
标准曲线计算 ABA浓度。
1. 4 气体交换参数和叶绿素荧光参数的测量
使用配备有荧光叶室 ( 6400-40LCF) 的光合作
用测定系统( Li-6400XTＲ，Li-Cor，Lincoln，NE，USA)
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同时测量叶片的气体交换参数和叶绿素荧光参数。
叶片暗适应 30 min，先打开光化光，再打开饱和脉冲
光，记录最小荧光( Fo ) 、最大荧光( Fm ) ，计算 PSⅡ
最大光化学效率( Fv /Fm ) 。随后打开叶室作用光，
光强设定为 1000 μmol·m－2·s－1，叶室温度和 CO2
浓度分别设定为 25 ℃和 400 μmol·m－2·s－1。约
20 min后，光合作用达到稳定状态，记录光合速率
( Pn ) 、气孔导度( gs ) 、胞间 CO2浓度( C i ) 和稳态荧
光( Fs ) ，然后打饱和脉冲光，记录光下最大荧光
( Fm’) ，计算 PSⅡ实际光化学效率 ( ΦPSⅡ ) 和非光
化学淬灭系数( NPQ) ［18］。
1. 5 类囊体膜的分离和蛋白质免疫印迹分析
依据 Zhang 等［19］的方法，将 5 g 新鲜叶片在液
氮下研磨，并在含有 400 mmol · L－1 蔗糖、50
mmol·L－1 HEPES-KOH ( pH 7． 8 ) 、10 mmol· L－1
NaCl和 2 mmol·L－1 MgCl2的溶液中匀浆，两层纱布
过滤，滤液离心 ( 5000 r·min－1，10 min，4 ℃ ) 收集
类囊体颗粒，20 μL提取液重悬后测定叶绿素含量。
取含 10 μg叶绿素的悬浮液与上样缓冲液混合，沸
水浴内变性 5 min 后，进行聚丙烯酰胺凝胶电泳，分
离蛋白。
采用半干法将蛋白转移到聚偏二氟乙烯膜
( PVDF) 上。用 5%脱脂奶粉封闭 1 h 后，将膜与
PSⅡ反应中心蛋白 ( PsbA ) 的一抗 ( PhytoAB，San
Francisco，CA，USA) 孵育 2 h，然后与辣根过氧化物
酶偶联的 IgG 抗体( PhytoAB，USA) 孵育 2 h。使用
BeyoECL Plus底物( Beyotime Biotechnology，上海) 测
试免疫反应，并用预冷的 CCD成像仪( Tanon，上海)
检测化学发光。
1. 6 Na+离子流测量
利用非损伤微测技术 ( non-invasive micro-test
technique，NMT) 测试根系的 Na+离子流［20－21］。在测
量前，先用标准液( 0．1、0．5 和 1 mmol·L－1NaCl) 校
正电极。选择响应曲线斜率大于 50 mV /decade 的
电极用于测量。将电极固定器上的 Ag /AgCl 丝从
电极后面插入，使其与电解液接触。取 3 ～ 4 cm 的
菊芋根段，用去离子水冲洗干净，放入测试液 ( 0．5
mmol·L－1NaCl) 中平衡 10 min，随后将根段固定在
含有测试液的培养皿中。将离子选择性电极靠近根
的表面，电极以此为起点，沿垂直根系方向进行往返
测试，电极每次的运动距离为 30 μm。定点测量根
尖 Na+的离子流，待离子流基本稳定后，数据持续采
集 1 ～ 2 min。盐胁迫下，Na+流速在距根尖 300 μm
的分生区和 600 μm的伸长区变化最为活跃，因此，
选择这 2个点作为本试验的监测点。
1. 7 数据处理
利用 Excel 2010和 SPSS 16．0 软件对数据进行
统计分析，采用单因素方差分析( one-way ANOVA)
和最小显著差异法 ( LSD ) 检验差异显著性 ( α =
0．05) 。利用 SigmaPlot 12．5作图。
2 结果与分析
2. 1 盐胁迫下菊芋叶片 MDA、H2O2含量以及根系
ABA含量的变化
由图1可以看出，盐胁迫2 d后，与CK相比，叶
图 1 盐胁迫对菊芋叶片 H2O2、丙二醛和根系 ABA 含量的
影响
Fig．1 Effects of salt stress on the contents of H2O2 and malon-
dialdehyde in leaves and root ABA of Helianthus tuberosus．
CK: 未经钨酸钠预处理且不进行盐胁迫的植株 Plants without tungstate
sodium pretreatment were not subjected to NaCl stress; T1 : 经钨酸钠预处
理后不进行盐胁迫的植株 Plants were pretreated with tungstate sodium
but not subjected to NaCl stress; T2 : 未经钨酸钠预处理但进行盐胁迫
( 150 mmol·L－1 NaCl) 的植株 Plants were exposed to 150 mmol·L－1
NaCl without tungstate sodium pretreatment; T3 : 经钨酸钠预处理且进行
盐胁迫( 150 mmol·L－1 NaCl) 的植株 Plants were pretreated with tung-
state sodium and then subjected to 150 mmol·L－1 NaCl． 不同小写字母
表示处理间差异显著( P＜0．05) Different small letters meant significant
difference among treatments at 0．05 level． 下同 The same below．
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图 2 盐胁迫对菊芋叶片光合作用的影响
Fig．2 Effects of salt stress on photosynthesis of leaves of Helianthus tuberosus．
Pn : 光合速率 Photosynthetic rate; Fv /Fm : PSⅡ最大光化学效率 Maximal photochemical efficiency of PSⅡ; Ci : 胞间 CO2浓度 Intercellular CO2
concentration; ΦPSⅡ : PSⅡ实际光化学效率 Actual photochemical efficiency of PSⅡ; gs : 气孔导度 Stomatal conductance; NPQ: 非光化学淬灭系数
Non-photochemical quenching coefficient．
片 MDA和 H2O2含量变化不显著，但根系 ABA含量
比对照显著增加 47．8%。盐胁迫 4 d 后，叶片 H2O2
含量显著增加 69．2%，叶片 MDA仍未显著变化。钨
酸钠预处理不直接影响菊芋叶片 MDA、H2O2含量以
及根系 ABA含量。在盐胁迫下，经钨酸钠预处理植
株根系 ABA含量没有上升，显著低于未经钨酸钠预
处理植株。盐胁迫 4 d 后，经钨酸钠预处理植株
叶片 MDA和 H2 O2含量较对照分别显著增加了
30．2%和 148．2%，增加幅度高于未经钨酸钠预处理
植株。
2. 2 盐胁迫对菊芋叶片气体交换参数、叶绿素荧光
参数以及 PSⅡ反应中心蛋白丰度的影响
由图 2可以看出，盐胁迫下，叶片 Fv /Fm未受显
著影响，但与对照相比，叶片 Pn、C i、ΦPSⅡ、gs显著降
低，叶片 NPQ显著增加。钨酸钠不直接影响菊芋叶
片 Fv /Fm、Pn、C i、ΦPSⅡ、gs和 NPQ。盐胁迫下，经钨
酸钠预处理植株叶片 Fv /Fm降低 34．7%，显著低于
未经钨酸钠预处理。盐胁迫 4 d 后，经钨酸钠预处
理的植株 C i略有升高，差异未达到显著水平。经钨
酸钠预处理的植株叶片 Pn、C i、ΦPSⅡ、gs显著降低，
NPQ显著增加，变化幅度大于未经钨酸钠预处理。
盐胁迫未显著影响菊芋叶片 PsbA 丰度。经钨
酸钠预处理植株 PsbA 丰度在盐胁迫 2 d 后有所减
少，在盐胁迫 4 d后减少更加明显( 图 3) 。
图 3 盐胁迫 2 和 4 d 后菊芋叶片 PSⅡ反应中心蛋白
( PsbA) 丰度的变化
Fig．3 Changes in reaction center protein ( PsbA) abundance of
PSⅡ in the leaves of Helianthus tuberosus on the second and
fourth days after salt stress．
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图 4 盐胁迫对菊芋根系分生区( a) 、伸长区( b) Na+流速的影响
Fig．4 Effects of salt stress on root Na+ flux in meristematic zone ( a) and elongation zone ( b) of Helianthus tuberosus．
2. 3 盐胁迫下菊芋根系 Na+离子流速的变化
由图 4、图 5可以看出，盐胁迫 2 d后，与对照相
比，根系分生区和伸长区 Na+外排量显著增加，而盐
胁迫 4 d后，根系分生区和伸长区 Na+外排量增加幅
度分别达到 61． 5 和 50． 2 倍。钨酸钠不直接影响
Na+外排量。盐胁迫 2 d后，经钨酸钠预处理植株分
生区和伸长区Na+外排量分别显著增加6．5和17．6
图 5 盐胁迫对菊芋根系分生区和伸长区 Na+平均流速的
影响
Fig．5 Effects of salt stress on root Na+ average flux in meris-
tematic zone and elongation zone of Helianthus tuberosus．
倍，增加幅度在盐胁迫 4 d 后分别达到 14．1 和 15．3
倍，经钨酸钠预处理植株 Na+外排量显著低于未经
钨酸钠预处理。
2. 4 盐胁迫下菊芋叶和根中 Na+含量的变化
由图 6 可以看出，盐胁迫 2 d 后，与对照相比，
菊芋叶和根中 Na+含量显著增加。盐胁迫 4 d后，叶
和根中 Na+含量分别增加 9． 8 和 2． 1 倍。叶和根
Na+含量不直接受钨酸钠的影响。盐胁迫2 d后，经
图 6 盐胁迫对菊芋叶和根中 Na+含量的影响
Fig．6 Effects of salt stress on Na+ content in leaves and roots of
Helianthus tuberosus．
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图 7 盐胁迫对菊芋根系 Na+向叶片的转运系数的影响
Fig．7 Effects of salt stress on the Na+ translocation factor in the
roots to leaves of Helianthus tuberosus．
钨酸钠预处理植株叶和根中 Na+含量分别增加 7．2
和 4．1倍，在盐胁迫 4 d 后分别达到 15．2 和 3．0 倍。
在盐胁迫下，经钨酸钠预处理植株 Na+含量显著高
于未经钨酸钠预处理。
2. 5 盐胁迫下菊芋根系 Na+向叶片的转运系数
由图 7可以看出，盐胁迫 2 d 后，菊芋根系 Na+
向叶片的转运系数略高于对照，差异不显著。盐胁
迫 4 d后，根系 Na+向叶片的转运系数增加 142．9%。
钨酸钠不直接影响菊芋根系 Na+向叶片的转运系
数。盐胁迫 2 d后，经钨酸钠预处理植株根系 Na+向
叶片的转运系数增加 35．5%，增加幅度在盐胁迫 4 d
后达到 263．3%。盐胁迫下，经钨酸钠预处理植株根
系 Na+向叶片的转运系数显著高于未经钨酸钠预
处理。
3 讨 论
盐胁迫下，植物叶片积累的 Na+主要通过诱发
氧化胁迫，造成 PSⅡ的不可逆损伤［22］。Fv /Fm下降
说明 PSⅡ发生光抑制，而 MDA 含量是植物膜脂过
氧化产物，能够指示氧化胁迫的程度，逆境胁迫通常
会加剧叶片膜脂过氧化，并诱发 PS Ⅱ 光抑
制［6，23－24］。盐胁迫下菊芋叶片 Na+含量显著增加，
但没有诱发叶片氧化损伤和 PSⅡ光抑制。PSⅡ反
应中心蛋白免疫印迹分析进一步证实，盐胁迫没有
损伤菊芋叶片 PSⅡ。盐胁迫导致菊芋叶片光合作
用的气孔限制，降低光合速率，进而反馈抑制光合电
子传递，降低 PSⅡ实际光化学效率，同时增强激发
能热耗散，保护 PSⅡ。施加钨酸钠有效抑制了根系
ABA合成，显著减少盐胁迫下菊芋根系 ABA 的积
累。根系 ABA合成受抑制显著增加盐胁迫下菊芋
叶片 Na+含量，引起叶片氧化胁迫，加剧叶片膜脂过
氧化，且损伤 PSⅡ反应中心蛋白，诱发 PSⅡ光抑
制。盐胁迫 2 d 后，经钨酸钠预处理菊芋叶片激发
能热耗散增强，但不足以保护 PSⅡ，特别是盐胁迫 4
d后，经钨酸钠预处理菊芋叶片激发能热耗散也受
到抑制，加剧 PSⅡ损伤，严重影响了光合碳同化。
因此，盐胁迫下菊芋根系增加 ABA 合成，有利于防
御盐胁迫对菊芋叶片的离子毒害，起到保护 PSⅡ的
作用。
盐胁迫下，拒盐植物激活根细胞质膜 Na+ /H+反
向转运蛋白，增强根系 Na+外排，减少植株 Na+积累
量，减轻离子毒害作用［1，4］。菊芋作为拒盐植物通
过增强根系 Na+外排，主动适应盐胁迫，而抑制根系
ABA合成显著降低了盐胁迫下植株根系 Na+外排，
导致根系中积累较多的 Na+。因此，盐胁迫下菊芋
根系 ABA是调控 Na+外排的信号物质。逆境胁迫
下，ABA通常作为钙离子、过氧化氢和一氧化氮等
的上游信号，调控植物防御性响应包括气孔关闭、诱
导抗氧化活性和渗透调节物质合成等［25－27］。但是，
盐胁迫下 ABA与其他信号物质在调控拒盐植物根
系 Na+外排过程中的关系有待于进一步研究。盐胁
迫下，阻碍 Na+向地上部运输，保护叶片光合机构，
也是拒盐植物防御离子毒害的重要方式［4，28］。盐胁
迫 2 d后，菊芋根系 Na+向叶片的转运系数未发生明
显变化，可能是根细胞通过区隔化作用将 Na+转运
至液泡内，有效阻碍了 Na+向地上部运输。盐胁迫 4
d后，根系积累较多的 Na+，超出了其截留 Na+的能
力，导致根系 Na+向叶片的转运系数显著增加。但
是，盐胁迫下抑制根系 ABA合成显著提高了菊芋根
系 Na+向地上部的转运，导致叶片积累更多的 Na+，
损伤 PSⅡ，降低光合性能。因此，盐胁迫下菊芋根
系 ABA 也是调控根系 Na+向地上部转运的信号
物质。
总之，盐胁迫下菊芋根系通过 ABA信号调控根
系钠离子外排以及根系 Na+向地上部转运，减少叶
片 Na+积累，防御 PSⅡ损伤，维持较高的光合性能。
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